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de la Peña, E. (2009). Efectos de la biota edáfica en las interacciones planta-insecto a nivel foliar. Ecosistemas 18(2):64-78. 
A pesar de la inmensa diversidad de especies que habitan en el suelo y de la importancia funcional que tiene la biota edáfica tanto a nivel de 
comunidad como de ecosistema, la teoría ecológica ha tenido tradicionalmente sólo en cuenta las interacciones que ocurren en la parte 
aérea de las plantas. Recientemente esta situación ha cambiado y durante los últimos diez años se han publicado numerosos estudios que 
destacan la importancia que tienen las interacciones bióticas entre plantas y organismos edáficos sobre diferentes procesos que se dan en 
la parte aérea. Estos estudios han demostrado que las interacciones que se dan entre las raíces y los herbívoros edáficos, los hongos 
mutualistas y la flora microbiana, tienen efecto no sólo en el crecimiento de las plantas sino también en niveles tróficos superiores como son 
los herbívoros foliares, parasitoides, hiperparasitoides y polinizadores. En este artículo se hace una breve revisión de los mecanismos 
fundamentales que median la relación entre la biota edáfica y las interacciones bióticas de la parte aérea. Por último, se proponen abordajes 
complementarios como son la utilización de modelos espaciales y el estudio de estas interacciones desde una perspectiva evolutiva.  
 
Palabras clave: cadena de Markov, comunidades vegetales, raíces, retroalimentación planta-suelo, rizosfera. 
 
de la Peña, E. (2009). Effect of soil biota on aboveground plant-insect interactions. Ecosistemas 18(2):64-78. 
The aboveground and belowground components of ecosystems have until relatively recently been considered in isolation. In spite of the 
incredible diversity of belowground organisms and the functional role played by soil biota in ecosystem- and community-level processes, 
most of the current body of ecological theory is based on what aboveground ecologists have described. Nevertheless, there is increasing 
awareness of the influence of these components on each other and of the key role played by aboveground-belowground feedbacks in 
controlling ecosystem processes and properties. In the last decade different studies have illustrated how belowground interactions between 
plant roots, root herbivores and plant mutualists have a direct impact in higher tropic levels occurring aboveground such as insect 
herbivores, parasitoids and pollinators. We here briefly review the state of the art in this field of ecology and discuss future research lines 
that may be of interest for both, below- and aboveground ecologists. 
 
Key-words: above-belowground interactions, herbivory, induced defense, plant communities, plant-soil feedback, rhizosphere, roots. 
 
Introducción 
Sin duda alguna el suelo es el elemento fundamental y definitorio de los ecosistemas terrestres. El suelo es el sustento físico 
para las plantas y es donde se dan los procesos de degradación de la materia orgánica que a largo plazo determinan la 
producción primaria (Allison 2006; Bardgett 2002; Bardgett et al. 1999). De esta manera, la interacción entre las plantas y la 
biota edáfica se puede entender como un gran mutualismo en el que las plantas proporcionan el carbono para la biota edáfica 
y ésta, devuelve los nutrientes necesarios para mantener la producción primaria. Es por ello que el suelo y la biota edáfica han 
estado siempre presentes en el pensamiento biológico. Sin embargo, la función de la biota edáfica en otros procesos a nivel 
de comunidad tales como la competencia, la facilitación, la herbivoría foliar o en el mantenimiento de servicios del ecosistema 
(p.ej. la polinización) han sido hasta hace relativamente poco tiempo dejados a un lado (Barot et al. 2007). Esto 
probablemente se deba a que la teoría de comunidades se desarrolló teniendo sólo en cuenta las interacciones entre las 
distintas especies de la cubierta vegetal y los herbívoros foliares. Por otro lado, el suelo al ser un medio muy complejo y 
diverso en términos de estructura y diversidad ha hecho que sea difícil incorporarlo en muchos diseños experimentales. Por 
último, la estanqueidad de las diferentes disciplinas que tratan con organismos del suelo (i.e. patología vegetal, pedología, 
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ecosistema y de la comunidad.  
Afortunadamente la situación ha cambiado y durante la  última década se han publicado numerosos estudios que han 
demostrado que para poder entender lo que ocurre en las comunidades vegetales es fundamental incluir la comunidad edáfica 
y analizar detalladamente cómo ésta afecta las interacciones planta-planta y animal-planta de la parte aérea (Bever et al. 
1997; Gange et al. 1993; Newsham et al. 1995; van der Putten 1997; van der Putten et al. 2001). Los objetivos de este artículo 
son: (i) hacer una síntesis de los agentes y mecanismos que rigen las interacciones entre la biota edáfica y los herbívoros 
(invertebrados) foliares, y (ii) proponer dos líneas de investigación nuevas que podrían complementar el enfoque que se ha 
dado hasta ahora en este tipo de estudios.  
Retroalimentación planta-suelo y la ecología de comunidades 
Las raíces y la materia orgánica de origen vegetal que entra en el suelo son la fuente de carbono para multitud de organismos 
subterráneos cuyos efectos para la planta pueden ser positivos (organismos mutualistas), negativos (herbívoros y parásitos) o 
neutrales (Kuyper y de Goede 2006; Wardle 2002). Dependiendo de la especie, las condiciones rizosféricas que se crean 
favorecen determinados organismos de la comunidad subterránea mientras que otros en cambio, resultan inhibidos. Estos 
cambios en la comunidad edáfica repercuten a su vez en el crecimiento de la propia planta (Bever 2003; Mazzoleni et al. 
2007). Este proceso se denomina retroalimentación planta-suelo, del inglés plant-soil feedback (Fig. 1). La retroalimentación 
entre la planta y la fauna edáfica puede ser negativa. Esto ocurre cuando las plantas seleccionan determinadas especies 
dentro de la comunidad edáfica o rizosférica que a largo plazo repercuten negativamente en el crecimiento de la propia planta 
o el establecimiento de individuos de su misma especie. La retroalimentación planta-suelo negativa es común en procesos de 
sucesión primaria y secundaria, (De Deyn et al. 2004; Kardol et al. 2006; Reynolds et al. 2003; van der Stoel et al. 2002). En 
este tipo de procesos las especies pioneras crean una comunidad subterránea que a medio plazo resulta negativa para su 
propio crecimiento y que por el contrario, favorece el crecimiento de especies que aparecen en etapas más tardías de la 
sucesión.  
 
 
Fig. 1. Esquema de funcionamiento de retroalimentación planta-suelo positivo y negativo.  A. 
Planteamiento clásico de retroalimentación en que la selección de determinados organismos 
repercute positiva o negativamente en el crecimiento de la planta y en la selección por parte de los 
herbívoros foliares.  B. Integración de los  feed-backs en la comunidad vegetal: la comunidad 
subterránea formada en la rizósfera afecta el crecimiento y las relaciones interespecíficas de las 
plantas y repercute además en la comunidad de herbívoros de la parte aérea. 
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favorecen el crecimiento o las capacidades competitivas de dicha planta frente a otras. Este tipo de procesos de 
retroalimentación se han descrito para explicar el éxito que tienen algunas especies exóticas al ser introducidas en territorios 
fuera de su marco de distribución habitual (ver también Martínez y Pugnaire 2009; Rodríguez Echeverría 2009).
Componentes 
Aunque la diversidad de grupos y de especies en el suelo es enorme, la biota edáfica se puede dividir, atendiendo a criterios 
funcionales, en tres grupos o gremios (Brussaard 1998; Wardle 2002). El primer grupo es la microbiota edáfica (v.g. microflora 
descomponedora y microfauna) que se compone de los organismos que movilizan, fijan y transforman la materia orgánica que 
entra en el suelo. En segundo lugar están los organismos que viven parcial o completamente asociados a las raíces 
(rizobiota). Estos organismos consumen directamente parte de los compuestos carbonados producidos por las plantas y por 
ello, determinan en gran medida el crecimiento de éstas. Dentro de este grupo estarían hongos y bacterias mutualistas (v.g. 
micorrizas y rizobios), herbívoros radiculares (v.g. nematodos fitoparásitos) y hongos y bacterias patogénicas. Por último, los 
denominados ingenieros edáficos (v.g. lombrices de tierra o los gusanos oligoquetos) son los organismos responsables de los 
cambios en la estructura del suelo y movimiento de la materia orgánica (ver Domínguez et al. 2009)>. Lógicamente, dado que 
estos tres grandes gremios edáficos repercuten directa o indirectamente en la fisiología de la planta, son los grupos que se 
han estudiado como mediadores tanto de los procesos de retroalimentación como de las interacciones indirectas en la parte 
foliar. Sin embargo, como ahora se verá, el mecanismo de acción de cada grupo sobre la fisiología de la planta, y por tanto de 
las interacciones bióticas foliares, se puede producir por vías diferentes. 
Mecanismos 
La interacción a nivel radicular entre la planta y la biota edáfica puede influir no sólo en la producción y distribución de los 
compuestos carbonados derivados de la actividad fotosintética, sino que también puede desencadenar la producción y 
movilización de diferentes sustancias que protegen directa o indirectamente a la planta frente a herbívoros foliares y otros 
patógenos. Es decir que la interacción entre la biota edáfica y los organismos de la parte aérea se puede dar mediante dos 
vías; o bien está mediada por el metabolismo primario, o bien por la alteración del metabolismo secundario (Bezemer y van 
Dam 2005; Wardle et al. 2004).  
Metabolismo primario- vía de la descomposición 
Como se ha expuesto en el apartado sobre retroalimentación planta-suelo, la interacción entre la planta y la biota edáfica no 
es unidireccional. La selección de determinados organismos del suelo por parte de la planta repercute a su vez en sí misma 
(Ayres et al. 2006; Bardgett y Shine 1999; Cornwell et al. 2008; Nilsson et al. 2008) y en función de las interacciones que se 
den en la rizosfera puede modificar su estructura (reparto de biomasa) y composición (contenido en C y N soluble). Estos 
cambios químico-estructurales, por efecto cascada, pueden repercutir en las interacciones entre planta y herbívoros foliares, 
patógenos, o enemigos naturales de los herbívoros foliares (Bradford et al. 2002; Haase et al. 2008; Wurst et al. 2006) (Fig. 
2). 
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Fig. 2 Mecanismos de acción de la biota edáfica sobre las interacciones insecto-planta que se dan 
en la parte aérea: vía de la descomposición (metabolismo primario) o del metabolismo secundario..  
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hipótesis de White (Masters et al. 1993). Esta hipótesis, formulada hace más de 30 años, propone que al ser el nitrógeno 
soluble el factor fundamental que limita el desarrollo de los insectos, las plantas que movilicen compuestos solubles del 
nitrógeno (fácilmente asimilables por los insectos) serán los hospedadores ideales para insectos fitófagos (White 1978). 
Aquellos organismos que modifiquen la disponibilidad de nutrientes, ya sean incrementando el nivel de nitrógeno soluble en 
planta o modificando la ubicación de estos compuestos, pueden determinar indirectamente la interacción entra la planta y los 
herbívoros foliares. Un ejemplo de este tipo de mediaciones en el metabolismo primario y a su vez en las interacciones de la 
parte aérea es el de las lombrices de tierra (Brussaard 1999; Wurst et al. 2003, Domínguez et al. 2009). Aunque estos 
ingenieros edáficos no están directamente asociados a las raíces de las plantas, diferentes estudios han probado que pueden 
tener efectos indirectos en el desarrollo de herbívoros foliares (Wurst et al. 2003). La formación de substratos orgánicos 
óptimos incrementa la adquisición de nitrógeno del suelo por la planta y esto redunda en un mayor crecimiento vegetal y 
desarrollo de los herbívoros foliares. 
Esta vía de acción puede ser desencadenada por otros grupos edáficos. Por ejemplo, niveles bajos de herbivoría subterránea 
producidos por nematodos fitoparásitos se traducen en muchos casos en un aumento de la cantidad de exudados radiculares. 
Este incremento favorece la microbiota rizosférica, lo que repercute positivamente en el crecimiento de la planta y finalmente 
en los grupos que se dan en la masa foliar (Bardgett et al. 1999; Wurst et al. 2006). De la misma manera, las bacteria 
fijadoras de nitrógeno pueden afectar las interacciones en la parte foliar (Bardgett y Wardle 2003; Hines et al. 2006; Kempel et 
al., 2009). La actividad de las bacterias fijadoras de nitrógeno aumenta la cantidad de recursos disponibles para la planta, lo 
que contribuye no sólo en un mayor crecimiento sino que además permiten disponer de más materia prima para elaborar 
metabolitos secundarios de defensa. 
Metabolismo secundario- vía defensiva  
Las plantas pueden mediar las interacciones foliares mediante la inducción del metabolismo secundario (Bezemer et al. 2003; 
Kaplan et al. 2008a; Kaplan et al. 2008c). La mayoría de las plantas disponen de diferentes mecanismos de defensa contra 
agentes exógenos que se dan tanto en la parte aérea como en el suelo. Este tipo de defensas pueden ser estructurales (v.g. 
espinas, tricomas) o químicas (v.g. ceras, alcaloides, terpenoides, glicósidos, compuestos fenólicos). La interacción entre la 
planta y la biota edáfica desencadena en muchos casos una respuesta metabólica in planta que afecta la interacción con los 
herbívoros foliares. En este caso, las interacciones a nivel foliar están mediadas por el metabolismo secundario de la planta y 
se produce: (i) por la formación y movilización de diferentes moléculas con actividad defensiva (Van Dam y Bezemer 2006; van 
Dam et al. 2003; Wackers y Bezemer 2003) (ii) de manera indirecta al liberarse moléculas señal que modulan la detección de 
la planta nutricia por parte de los herbívoros o organismos de niveles tróficos superiores (Soler et al. 2007a; Soler et al. 2007b) 
(Fig.2). 
Efecto directo: Moléculas defensivas.- Mientras que el follaje es una zona esencialmente productora, ya que allí se produce la 
fijación de la energía y la formación paralela de compuestos carbonados, las raíces además de encargarse de la captación de 
agua y de nutrientes son importantes mediadores de las defensas a nivel foliar. Las raíces son inaccesibles para la mayoría 
de los herbívoros de la parte aérea y por tanto, pueden actuar como lugar de producción y reservorio de productos derivados 
del metabolismo primario y secundario. De hecho, muchos de los alcaloides y terpenoides protectores que utilizan muchas 
plantas (i.e. tabaco, algodón, crucíferas) se almacenan en las raíces de donde son transportados a la masa foliar (Kaplan et 
al. 2008a).  
En un primer momento los autores que estudiaron la influencia de los herbívoros subterráneos en las interacciones de la parte 
aérea, atribuyeron los cambios a variaciones en el equilibrio hídrico de la planta (Blossey y Hunt-Joshi 2003; Staley et al. 
2008). Sin embargo, aunque este hecho se ha demostrado en varios estudios (Coupe et al. 2009; Staley et al. 2007), se ha 
visto también que la herbivoría radicular provocada por larvas de insectos y por nematodos da lugar a un aumento de 
compuestos defensivos en la parte aérea de la planta que es similar a la que se observa en plantas que han sufrido herbivoría 
foliar (Bezemer et al. 2006; Bezemer et al. 2004; Vasil'eva et al. 1998). Sin embargo, es necesario destacar que el efecto de 
los herbívoros edáficos no es siempre el mismo y el tipo de herbívoro influye de manera drástica en el resultado de la 
interacción; de esta manera, no todos lo nematodos fitoparásitos tienen el mismo efecto, y éstos a su vez se diferencian de 
las larvas de insectos (Wurst y van der Putten 2007; Zinov'eva et al. 2004). Por otro lado, la respuesta metabólica inducida por 
la fauna edáfica no afecta siempre de la misma manera a herbívoros foliares con diferentes sistemas de alimentación (v.g. 
insectos mascadores vs. chupadores) y esto hace que en la literatura se pueden encontrar efectos en todos los sentidos 
(Gange et al. 2005; Kempel et al., 2009; Poveda et al. 2005). Aunque es difícil establecer un patrón único para este tipo de 
interacciones, lo que parece claro es que la dirección (bien raíz-hoja u hoja-raíz) en la que se produce la interacción es un 
factor determinante en el resultado observado (Kaplan et al. 2008b); y según esto, los herbívoros foliares son los que 
responden más sensiblemente a la infección por herbívoros edáficos y no al revés. Lo que incide en el hecho, que se exponía 
en la introducción de este artículo, de que para entender las interacciones entre insectos de la parte aérea y plantas hace 
falta integrar lo que ocurre bajo tierra.  
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endomicorrícicos pueden producir una respuesta secundaria. En el caso de las micorrizas, la interacción se debe 
probablemente también a la modificación de las dos vías expuestas. Es decir, por una parte el efecto de estos organismos se 
deba simplemente a una mejora (o deterioro) del estado nutricional de la planta pero también, en otros casos, la simbiosis 
pueda repercutir en la formación y movilización de sustancias defensivas (Gange et al. 1999; Garcia-Garrido y Ocampo 2002). 
Al igual que en el caso de los herbívoros edáficos, el resultado de las interacciones planta-insecto depende también de las 
especies involucradas (Gange 2001; Gange et al. 2002; Hempel et al. 2009). 
Efecto indirecto: compuestos aleloquímicos.- La mayoría de los insectos herbívoros han desarrollado estructuras 
especializadas para la selección, reconocimiento y posterior aceptación de una planta nutricia. Esta selección está 
determinada en gran medida por la detección por parte del insecto de determinados metabolitos secundarios volátiles 
(aleloquímicos). Las decisiones basadas en la presencia/detección de estas moléculas son importantes no sólo a la hora de 
alimentarse o no de una planta, sino también para la oviposición.  
Diferentes estudios han demostrado que la infección a nivel radicular por determinados organismos, puede desencadenar la 
emisión de substancias volátiles que atraen a los propios herbívoros o a individuos de niveles tróficos superiores (enemigos 
naturales e hiperparasitoides) (Rasmann et al. 2005; Soler et al. 2007b; van Tol et al. 2001). El tipo de substancias volátiles no 
sólo depende de la especie de planta, sino también de las especies de herbívoros que están causando el daño. Diferentes 
componentes de la saliva o excreciones de los herbívoros pueden activar cascadas de señalización específicas en la planta 
que resultan finalmente en emisiones de diferentes aleloquímicos.  
Efecto en distintos niveles tróficos.- El efecto de la biota edáfica en la parte aérea no sólo se limita a insectos herbívoros. Son 
ya varios los estudios que han observado importantes modificaciones en la respuesta de insectos polinizadores a infecciones 
radiculares con nematodos o micorrizas en la raíz (Poveda et al. 2003; Poveda et al. 2005). De la misma manera, la inhibición 
de las interacciones entre hongos mutualistas y las plantas de una comunidad puede repercutir también directamente en el 
tipo y la frecuencia de polinizadores que la visitan (Cahill et al. 2008; Wolfe et al. 2005).  
La inducción de compuestos volátiles no sólo modifica la selección de plantas nutricias por herbívoros foliares, sino también 
por organismos de otros niveles tróficos superiores como son insectos parasitoides e hiperparasitoides (Guerrieri et al. 2004; 
Soler et al. 2007a; Soler et al. 2005). 
Perspectivas en el estudio de interacciones 
A pesar de que hasta la fecha se han publicado numerosos estudios en diferentes sistemas en los que la estructura y 
dinámica de la vegetación se explica por mecanismos de retroalimentación planta-suelo (Kulmatiski et al. 2008; Reynolds et 
al. 2003), todavía quedan bastantes lagunas conceptuales en cuanto a cómo las interacciones en la parte edáfica determinan 
la dinámica y estructura de las comunidades vegetales. En el siguiente apartado presento las áreas que, a mi juicio, sería 
interesante desarrollar por su potencial para aportar nuevas ideas en este campo. 
Retroalimentación planta-suelo e interacciones complejas 
La biota edáfica se ha considerado durante mucho tiempo como tremendamente inespecífica. Se asumía que mientras que 
los insectos fitófagos son extremadamente selectivos y pueden desplazarse de una planta a otra, la fauna edáfica al no tener 
estructuras sensoriales desarrolladas y una capacidad de movimiento muy limitada, no disponía apenas de capacidad para 
seleccionar huésped. Sin embargo, esta visión de la fauna subterránea resulta demasiado simplista y diferentes estudios han 
demostrado que la especificidad de la fauna y flora edáfica puede ser muy alta (de la Peña et al. 2008; Johnson et al. 2006; 
van der Stoel y van der Putten 2006). De hecho, el propio concepto de retroalimentación planta-suelo asume implícitamente 
una gran especificidad entre la biota edáfica y determinadas especies dentro de la comunidad vegetal. Además, como se ha 
visto recientemente, las plantas, al igual que ocurre en la parte aérea, pueden emitir sustancias aleloquímicas bajo tierra para 
reclutar enemigos naturales específicos de herbívoros foliares como son los nematodos entomopatógenos (Rasmann et al. 
2005; Rasmann y Turlings 2008). Este hecho indica que a nivel subterráneo se pueden dar interacciones altamente complejas 
y por tanto, para poder entender completamente las consecuencias de la retroalimentación planta-suelo en la comunidad es 
necesario elucidar cuáles son las especies clave (o complejos clave) dentro de la biota edáfica (Hart et al. 2001; Hart et al. 
2003). 
  
Aunque el efecto de la biota subterránea en las interacciones insecto-planta de la parte foliar han sido profusamente 
estudiadas en los  últimos años. Sin embargo, aspectos paralelos relacionados con cómo la interacción planta-suelo 
determina la formación de las comunidades de artrópodos en la parte aérea y como éstos pueden determinar las relaciones 
entre especies, no han sido apenas abordados (Fig. 1B). En otras palabras, falta información sobre cómo las interacciones 
entre en una especie de planta y la biota edáfica pueden afectar posteriormente a otras plantas (Nilsson et al. 2008; van 
Ruijven et al. 2005). En relación con esta cuestión, en un experimento en el que saltamontes de la especie Schistocerca 
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69gregaria fueron expuestos a plantas de  Taraxacum officinale con o sin herbivoría subterránea (producida por el nematodo 
Meloidogyne hapla), aquellos saltamontes que se alimentaron de plantas sometidas a herbivoría subterránea demostraron una 
tasa de supervivencia mayor que los que estuvieron sin ella. (Fig. 3B). Probablemente esto es debido a que la herbivoría 
edáfica aumenta el nitrógeno soluble en la parte foliar y por tanto, repercute positivamente en el crecimiento y supervivencia de 
los saltamontes. Después de 10 días en  T. officinale, los saltamontes supervivientes fueron transferidos a otra especie de 
planta donde el efecto de la primera planta nutricia se mantuvo durante más de una semana: los saltamontes expuestos a 
plantas de  T. officinale con nemátodos tuvieron tasas de mortalidad significativamente inferiores (Fig. 3B). Además, la 
presencia de herbívoros subterráneos (nematodos) afectó el grado de herbivoría sufrido por la segunda planta huésped (Fig. 
3C) (de la Peña y Van Paemelen, datos sin publicar). Por tanto, como se ilustra en el ejemplo expuesto, para entender que es 
lo que ocurre en la comunidad es necesario no sólo estudiar las interacciones entre una planta y los herbívoros, sino también 
qué ocurre en las interacciones posteriores con otras plantas de la comunidad. 
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70Integración de dispersión y estructura del paisaje  
La biota edáfica, debido a las diferencias en el tamaño y movilidad de los organismos, actúa a diferentes escalas espaciales. 
Los estudios que han demostrado la influencia de las interacciones bióticas edáficas en las de la parte aérea son 
 
Fig.3. A.  Porcentaje de superficie foliar consumida por el saltamontes  Schistocerca gregaria en 
Taraxaccum officinale con herbivoría en raíz causada por el nematodo  Meloidogyne hapla o sin 
herbivoría (control).  B. Mortalidad de  Schistocerca gregaria en plantas de Mortalidad de 
Schistocerca gregaria en plantas de  Lactuca sativa después de 10 días previos de estancia en 
plantas de  Taraxaccum  officinale.   C. Porcentaje de hojas consumidas de  L. sativa por 
Schistocerca gregaria tras diez días en T. officinale con o sin nematodos 
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71mayoritariamente experimentos en los que se jugaba con la inoculación simultánea o asincrónica de dos o más organismos 
en diferentes partes de la planta. A pesar de la valiosa información que estos estudios han aportado, la realidad es muy 
diferente y las interacciones entre especies se dan de forma mucho más compleja. Por un lado, la propia estructura física del 
paisaje determina en gran medida la distribución de las especies de la comunidad vegetal, lo que condiciona directamente las 
posibles interacciones entre las plantas y los herbívoros foliares (Bossuyt y Honnay 2006; Dupre y Ehrlen 2002; Wiser y 
Buxton 2008). Por otro lado, la fauna y la flora edáfica junto con las propias características abióticas del suelo presentan una 
distribución espacial que se dan en agregados (Ettema y Wardle 2002). Aunque la presencia y la densidad de determinados 
organismos pueden variar en función de los cambios que se producen en la vegetación, en principio, los organismos que 
ocurren en la parte aérea disponen de mucha mayor movilidad en comparación con los edáficos. (Bardgett 2002; Maestre et 
al. 2006; Sauer et al. 2006; Verschoor et al. 2002). Así, las diferencias en la capacidad de dispersión dan lugar a un mosaico 
de interacciones que va cambiando en el tiempo y en el espacio y que puede determinar en gran medida la estructura y 
dinámica de la vegetación (Levin et al. 2003; Trakhtenbrot et al. 2005). Es por ello que para poder entender el funcionamiento 
de las comunidades vegetales y, en concreto, saber cómo funciona la retroalimentación planta– suelo a diferentes escalas, 
hay que integrar todos estos elementos: la estructura del paisaje, la dispersión de los organismos involucrados y la respuesta 
fisiológica de la planta a los diferentes grupos que interactúan con ella.  
Una buena herramienta para abordar este tipo de interacciones complejas es el uso de modelos. Por ejemplo, en la figura 4 
se presenta el resultado de un modelo de simulación basado en cadenas de Markov en tiempo continuo, donde se estudió el 
efecto en la producción de una toxina en función de diferentes conformaciones del paisaje (disponibilidad de hábitat), la 
presencia de dos herbívoros, uno edáfico con movilidad muy limitada y otro foliar con gran movilidad. El factor determinante 
para la evolución de la producción de toxina depende en gran medida de la propia estructura y conectividad del territorio y por 
otro, el grado de movilidad del herbívoro de la parte aérea (de la Peña et. al. datos sin publicar) (Fig. 4). Estos resultados 
indican que la interacción entre organismos subterráneos y herbívoros foliares depende también del paisaje y, en un contexto 
más amplio, que la ubicación geográfica puede determinar la dirección en la que un determinado sistema evoluciona.  
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72Variaciones espacio-temporales e implicaciones en ecología evolutiva 
La mayoría de los estudios sobre las interacciones entre la biota edáfica y la parte aérea se han centrado fundamentalmente 
en los mecanismos fisiológicos de la interacción. Sin embargo, el estudio de la biota edáfica como agente determinante de la 
 
Fig. 4. Comparación de niveles de producción de toxina in planta (C-F) como respuesta a herbivoría 
foliar en función de la estructura espacial del paisaje (A o  B), el tipo de interacciones planta-herbívoro 
(con o sin herbívoro edáfico) y la capacidad de dispersión del herbívoro foliar y de la planta (ejes Y y X, 
respectivamente).  A representa un paisaje con 80% de hábitat disponible y 20% de conectividad 
(P80H20) y B un paisaje con 20% de hábitat disponible y conectividad (P20H20). 
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73adaptación de las plantas al medio ha pasado bastante desapercibido. Afortunadamente, en los  últimos cinco años esta 
tendencia ha empezado a cambiar y se han publicado diferentes estudios empíricos (Daehler 2003; Hoeksema y Forde 2008; 
Hoeksema y Thompson 2007; Macel et al. 2007) que indican que la presión de selección que ejerce la biota edáfica sobre 
diferentes especies de las comunidades vegetales varía geográficamente y que, por tanto, está sujeta a historias evolutivas 
divergentes. Si queremos entender el funcionamiento de los ecosistemas, es imprescindible entender cómo la variación 
espacial y temporal de las interacciones entre las plantas y la biota edáfica determina la historia evolutiva de las comunidades 
vegetales y en consecuencia de los insectos foliares. Contestar a esta pregunta es en mi opinión una de las cuestiones 
principales que deben plantearse los ecólogos que trabajan de una u otra manera con la fauna y flora edáfica. 
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